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Временные интервалы. В данном исследова-
нии рассматриваются два наиболее контрастных 
по климатическому режиму временных интерва-
лах позднего плейстоцена – голоцена: максималь-
ное похолодание валдайской ледниковой эпохи 
и климатический оптимум голоцена (оптимум 
атлантического периода). Цель работы состояла 
в количественной оценке различных аспектов 
пространственного паттерна видового богатства 
в избранные временные интервалы.   1

Работа включала: 1) выбор самого тепло-
го и самого холодного временных интервалов 
(рис. 1); 2) отбор местонахождений с датиров-
ками, соответствующими этим интервалам; 
3) агрегирование в ГИС (Геоинформационная 
система) исходных данных на регулярную сетку 
(грид) (рис. 2); 4) проведение многомерного ана-
лиза (многомерное шкалирование) с выделением 
факторов [1, 4, 14], воспроизводящих структуру 
и географическое положение “локальных фаун” 
разных интервалов; 5) проведение классифи-
кации и выделение пространственных класте-
ров (крупных фаунистических комплексов); 
6) оценку параметров видового разнообразия 

* Работа поддержана грантом РФФИ № 10-05-00111.

фаунистических комплексов на основе видового  
богатства.

Исходный материал для исследования пред-
ставляли данные о находках видов, датированных 
в основном радиоуглеродным методом из базы 
данных PALEOFAUNA [19]. 14С даты калиброва-
ли в программе OxCal 4.1 (c) [22]. Используемая 
в работе информация о динамике климата (тем-
пературного режима) получена из временного 
ряда гренландского ледника (Greenland Ice Core 
Chronology (GICC05)), содержащего данные о 
концентрации во льду изотопа кислорода 18 в 
промилле (δ18O, ‰). Нулевой отсчет этой абсо-
лютной хронологической шкалы соответствует 
2000 г. (принятое сокращение – b2k) [23, 25, 26]. 
На рис. 1 показаны критерии выделения “самого 
холодного” и “самого теплого” периодов позднего 
плейстоцена – голоцена. Он начался примерно с 
28000 14С yr BP (32000 yr b2k) и завершился около 
19700 14С yr BP (23500 yr b2k). Самый теплый пе-
риод в рассматриваемом интервале времени отме-
чен в среднем голоцене примерно между 7350 14С 
yr BP (8130 yr b2k) и 4850 14С yr BP (5580 yr b2k), 
что практически точно соответствует принятым 
в литературе границам оптимума атлантического 
периода голоцена в Европе [16, 24].
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Информация о видовом богатстве и распространении млекопитающих Восточной Европы в по-
следние 50 тыс. лет необычайно актуальна в контексте палеогеографических реконструкций эво-
люции экосистем на рубеже позднего плейстоцена – голоцена, филогеографического изучения со-
временных видов, обоснования теоретических и практических подходов к сохранению генофонда 
млекопитающих в условиях антропогенного изменения климата. Современная фауна млекопитаю-
щих Европы насчитывает около 200 видов. Пространственное перераспределение ареалов млеко-
питающих Восточной Европы под воздействием последнего покровного оледенения и, затем, под 
влиянием последовавшего постепенного потепления с резким переходом к межледниковому типу 
климата голоцена носило ярко выраженный характер. Содержание этих процессов на территории 
Восточной Европы выражалось в изменениях зональной структуры и состава локальных фаун  
[2, 9–12, 7,8; 15, 17, 19].
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материал и методика. Для каждого из рас-
смотренных временных интервалов отобраны 
датированные местонахождения или отдельные 
горизонты местонахождений. Для самого холод-
ного интервала проанализировано 193 местона-
хождения, содержащие 78 видов млекопитаю-
щих; для самого теплого – 130 местонахождений 
(87 видов млекопитающих). Данные о наличии – 
отсутствии видов трансформировались в ГИС 
на регулярную сетку (грид) с размером ячеек 
150х150 км (рис. 2). Видовой состав млекопи-
тающих ячейки содержательно сопоставлялся с 
“локальной фауной”. После объединения данных 
из местонахождений, попавших в одни и те же 
ячейки сетки, для каждого из двух интервалов 
была рассчитана дистанция Жаккара между все-
ми парами ячеек. Величина дистанции зависит 
не только от степени различия видового состава 
локальных фаун, но и от различий в числе обна-
руженных видов. 

Матрицы дистанций были обработаны мето-
дом неметрического многомерного шкалирова-
ния. В обоих случаях выделено три фактора (оси 
многомерного шкалирования – ОМШ), удовле-
творительно воспроизводящих дистанции меж-
ду ячейками грида в евклидовом пространстве. 
Зависимость значений факторов от географиче-
ского положения ячейки в самый холодный ин-
тервал выражено очень слабо (табл. 1). Значения 
первой ОМШ1 сильно коррелируют с числом 
видов, то есть с оценкой видового богатства. 
Для термического оптимума атлантического 
периода голоцена наблюдаются статистически 
значимые корреляции между ОМШ1 и ОМШ2 и 
географическими координатами (табл. 1). Пара-
метры видового богатства хорошо коррелируют с 
ОМШ2 и ОМШ3, но величина соответствующих 
коэффициентов ниже, чем для первого фактора 
в модели для максимально холодного периода 
позднего плейстоцена.

рис. 1. Климатический временной ряд за последние 60 тыс. лет, реконструированный по динамике содержания изотопа 
кислорода 18 в гренландском леднике. Выделены самый холодный и самый теплый климатические интервалы в последние 
60 тыс. лет.
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ОМШ далее использовались для класси-
фикации ячеек (локальных фаун) с целью 
выделения пространственно однородных 
кластеров с близким видовым составом фаун 
в ячейках. Для классификации применялся 
иерархический метод UPMG [6]. Для самого 
холодного и самого теплого интервалов ото-
браны варианты классификации, положение 
которых в географическом пространстве было 
наиболее упорядочено. Результаты классифи-
каций тестировали дискриминантным ана-
лизом. В конечном итоге для обоих интерва-
лов были сформированы по пять кластеров 
(рис. 3), соответствующих “географическим 
фаунистическим комплексам”2. 

результаты. Основные различия между плей-
стоценом и голоценом по положению фаунисти-
ческих комплексов в географическом простран-
стве состоят в разном направлении прохождения 
их границ. В наиболее холодный период границы 
между комплексами проходят в широтно-мери-
диональном направлении (юго-запад – северо-
восток) и заметно повернуты относительно на-
правления север-юг (кроме самой южной части 
рассматриваемого региона). В голоцене соответ-

2  Понятие “географического фаунистического комплекса” 
условно в том смысле, что не имеет прямого аналога в 
принятых биогеографических классификациях Восточной 
Европы, так как получено с применением иных методиче-
ских подходов. 

ствующие границы проходят преимущественно 
в широтном направлении. Очевидно, что такое 
пространственное положение в плейстоцене 
определялось положением ледникового щита, 
расположенного на северо-западе относительно 
рассматриваемой территории. Исчезновение это-
го фактора в голоцене привело к повороту соот-
ветствующих границ в широтном направлении. 
Независимо этот результат был получен ранее при 
наложении границ основных экосистем в разные 
временные интервалы плейстоцена и голоцена: 
максимума последнего оледенения, позднеледни-
ковья, комплекса бёллинга-аллёреда, пребореала-

рис. 2. Расположение местонахождений млекопитающих Восточной Европы относительно ячеек регулярной сетки (грид) 
для максимально холодного периода позднего плейстоцена и термического оптимума голоцена.

таблица 1. Коэффициенты ранговой корреляции Спир-
мена между ОМШ, географическими координатами 
центров ячеек грида и величиной видового богатства 

Координаты центра  
ячейки грида ОМШ1 ОМШ2 ОМШ3

Модель для максимально холодного периода поздне-
го плейстоцена

Долгота –0.27 –0.11 –0.05
Широта   0.29 –0.38 –0.13
Видовое богатство –0.86 –0.15 –0.41
Модель для максимально теплого периода голоцена
Долгота   0.49 –0.04   0.07
Широта   0.58 –0.55   0.33
Видовое богатство –0.38   0.55   0.45
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бореала и атлантики Европы в целом [7, 9–11, 18, 
20, 21].

Понятие экологического разнообразия [27] 
применительно к палеонтологическим данным 
представлено несколькими самостоятельными 
аспектами: 1) локальное разнообразие или видо-
вое богатство – количество видов, обнаруженных 
в конкретном местонахождении или, как в данном 
случае, «локальной фауне», и его варьирование; 
2) разнообразие (изменчивость) состава локаль-
ных фаун в географическом пространстве; 3) ре-
гиональное разнообразие, обнаруживаемое на 
значительно большем географическом масштабе, 
например, внутри биома или другого крупного 
биогеографического выдела. Указанным аспек-
там разнообразия соответствуют (по аналогии) 
хорошо известные из экологии и биогеографии 
понятия α-, β-, γ (δ, ε, ω) – разнообразия [5, 13, 
27]. Количественные оценки разнообразия бази-
руются на энтропийной мере – энтропии Шенно-
на, и производных от нее коэффициентов. 

Число выявленных видов в ячейке грида харак-
теризует видовое богатство – простейшую харак-
теристику разнообразия локальных фаун. 

Рисунок 4 иллюстрирует пространственное 
варьирование видового богатства млекопи-

тающих Восточной Европы в самый холодный 
период плейстоцена и термический оптимум 
голоцена. Отметим, что максимум видового бо-
гатства (горы Урала) для позднеплейстоценового 
климатического минимума существенно превы-
шает этот показатель голоценового максимума  
(горы Кавказа). 

Среди позднеплейстоценовых “центров” ви-
дового богатства млекопитающих Восточной 
Европы, кроме Урала выделяются также Карпа-
ты, Крым и Среднерусская возвышенность (вер-
ховья Дона, Воронежская обл.). Голоценовые 
центры разнообразия кроме Кавказа включают: 
Урал, Карпаты и Среднерусскую возвышенность. 
Относительно высокий уровень разнообразия 
млекопитающих наблюдается в термический 
оптимум голоцена на западе Восточной Европы: 
в Белорусском Полесье, в бассейне Западной 
Двины. Таким образом, на протяжении позднего 
плейстоцена – голоцена сохраняются основные 
центры видового разнообразия млекопитающих, 
к которым относятся горные территории Урала, 
Карпат и Среднерусской возвышенности. По-
вышение видового богатства млекопитающих в 
горах и на возвышенностях, несомненно, было 
связано с разнообразием локальных местообита-
ний в этих областях. Эти закономерности были 

рис. 3. Положение пяти “фаунистических комплексов” млекопитающих для максимально холодного периода плейстоцена и 
максимально теплого периода голоцена (1–5 – фаунистические комплексы).
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описаны нами в ряде публикаций [7, 17, 19 и др.]. 
Крым – позднеплейстоценовый центр разнообра-
зия млекопитающих, в голоцене теряет свое зна-
чение. Снизилась роль и “уральского центра” раз-
нообразия, особенно Южного Урала. В голоцене 
ведущим центром разнообразия млекопитающих 
Восточной Европы становится северный Кавказ. 
Выявленный в данной работе относительно низ-
кий уровень видового богатства в позднем плей-
стоцене Кавказа, прежде всего, связан с недостат-

ком палеоматериала. Нужно учесть, однако, что 
в рассматриваемый период времени здесь было 
развито горное оледенение [3], что снизило раз-
нообразие местообитаний, пригодных для жизни 
млекопитающих.

Количественная характеристика разных 
аспектов разнообразия на основе данных о 
видовом богатстве приведена в табл. 2. Вели-
чина α- разнообразия для обоих климатиче-
ских интервалов примерно одинакова. Мож-

рис. 4. Видовое богатство (число видов/ячейка грида, Nsp) млекопитающих Восточной Европы для максимально холодного 
и максимально теплого периодов позднего плейстоцена – голоцена: верхний ряд – фактические данные, нижний ряд – ре-
конструкция.
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но отметить только несколько более высокое 
значение меры организованности в голоцене. 
На этом фоне β- разнообразие в позднем 
плейстоцене, характеризующее варьирова-
ние видового богатства между “локальными” 
фаунами, статистически значимо ниже, чем в 
голоцене (p = 0.03). Величина пространствен-
ной “организованности” видового богатства в 
период максимального похолодания позднего 
плейстоцена соответственно была выше. Это 
обстоятельство отражено в высокой корре-
ляции ведущего фактора (ОМШ1) в модели 
многомерного шкалирования с видовым бо-
гатством (табл. 1). В климатическом оптиму-
ме голоцена видовое богатство “локальных” 
аун выше и, таким образом, соответственно 
ниже мера организованности. Величина меры 
организованности (0.05) формально указыва-
ет на преобладание стохастического варьиро-
вания в географическом пространстве видо-
вого богатства. Отметим, что в плейстоцене 
α- разнообразие выше, чем β- разнообразие, 
в то время как в оптимуме голоцена β- разно-
образие выше, чем разнообразие локальных 
фаун.

Величина δ – разнообразия характеризует 
варьирование видового богатства между пя-
тью фаунистическими комплексами. В мак-
симум похолодания позднего плейстоцена 
эта величина несколько выше, чем в оптимум 
голоцена. Различия в δ – разнообразии указы-
вают на менее выраженную дифференциацию 

фаунистических комплексов по величине ви-
дового богатства в плейстоцене по сравнению 
с голоценом.

Выводы. Различия в географическом поло-
жении основных фаунистических комплексов 
проявляются в положении их границ, в степе-
ни их отклонения от широтного простирания. 
С учетом ранее проведенных палеореконст-
рукций [10, 21] можно утверждать, что мак-
симальное отклонение от современного поло-
жения этих границ на протяжении последних 
50 тыс. лет (приобретение ими широтно-ме-
ридионального положения) наблюдалось в 
самый холодный этап позднего плейстоцена. 
В атлантический оптимум голоцена границы 
комплексов в Восточной Европе занимали в 
основном субширотное положение.

Реконструированы “центры” видового 
богатства млекопитающих: выраженные 
центры видового богатства в максимальное 
похолодание позднего валдая установлены 
на Карпатах, в горном Крыму и на Урале, в 
оптимум голоцена – во всех горных системах, 
в том числе и на Кавказе. 

В максимальное похолодание валдая в по-
лосе близ покровного ледника до ~ 55°с.ш. 
обитало крайне небольшое число видов 
(рис. 4), южнее, на равнинах Восточной Ев-
ропы вплоть до 45°с.ш. видовое богатство 
млекопитающих повышалось до ~12 видов. 
В Прикарпатье, и, вероятно, в Причерномо-

таблица 2. Количественные параметры аналогов α- β- γ- разнообразия млекопитающих Восточной Европы для 
максимально холодного периода позднего плейстоцена и термического оптимума голоцена

Число видов Энтропия 
Шеннона (H)

Выравненность,
E=H/Hmax

Мера организованности 
разнообразия,

O=1-Emin max среднее

Максимально холодный период позднего плейстоцена
аналог α – разнообразия, бит/вид

78 видов 5.59±0.044 0.89±0.007 0.11
 аналог β- разнообразия, бит/ячейка грида

56 ячеек 1 54 8.8 5.01±0.043, 0.85±0.007 0.15
аналог γ- разнообразия, бит/фаунистический комплекс

5 комплексов 15 60 36.8 2.10±0.038 0.91±0.017 0.095
Термический оптимум голоцена
аналог α – разнообразия, бит/вид

87 видов 5.51±0.044 0.86±0.007 0.14
аналог β- разнообразия, бит/ячейка грида

61 ячейка 1 39 9.3 5.62±0.027 0.95±0.004 0.05
аналог δ- разнообразия, бит/фаунистический комплекс

5 комплексов 13 66 31.4 2.08±0.046 0.89±0.02 0.11
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рье и в Приазовье (для которых данные прак-
тически отсутствуют) видовое богатство еще 
возрастало (до ~22 видов). Нужно отметить, 
что во всех случаях имеется недостаточное 
количество палеоданных. Поэтому проведен-
ные реконструкции имеют относительный 
характер и отражают основную тенденцию 
изменения видового богатства в географиче-
ском пространстве с севера на юг. Выявляет-
ся довольно стабильные величины видового 
богатства для центра Русской равнины, что 
связано с широким распространением в этих 
регионах перигляциальных открытых ланд-
шафтов и отсутствием лесного пояса.

В термическом оптимуме голоцена наблю-
дается принципиально другое распределение 
видового богатства млекопитающих с севера 
на юг. Так, в полосе до 60° с.ш. к югу сущест-
вовали фауны с низким числом видов. Южнее 
видовое богатство постепенно повышалось и 
на 55° с.ш. достигало 15 видов. Далее к югу 
оно повышалось по палеоданным до 25 ви-
дов, что связано с восстановлением лесной 
зоны. Малое количество данных для ряда гор 
(Карпаты, Крым) не позволяет реконструиро-
вать истинные величины видового богатства 
в этих системах, которые, безусловно, были 
высокими. Удалось выявить лишь пик видо-
вого разнообразия для гор Кавказа.

Устойчиво высоким уровнем видового бо-
гатства, как в плейстоцене, так и в голоцене 
характеризовалась Среднерусская возвышен-
ность в районе верховьев Дона. Стабильно вы-
сокий уровень видового богатства отмечен на 
Среднем и Южном Урале. Установлено, что в 
похолодание позднего плейстоцена оно было 
выше, чем в оптимуме голоцена и в настоя-
щее время. Это объясняется проникновением 
в LGM с севера тундровых, и с юга степных 
видов при сохранении элементов лесной те-
риофауны. Характерным отличием простран-
ственного распределения видового богатства 
млекопитающих в голоцене является его от-
носительно высокий уровень на западе Вос-
точной Европы (район Белорусского Полесья 
и бассейн Западной Двины), что произошло 
за счет распространения большего числа лес-
ных млекопитающих в этих регионах. 

Впервые для териокомплексов млекопи-
тающих Восточной Европы, относящихся к 
максимуму похолодания валдайского оледе-
нения и климатическому оптимуму голоцена, 
проведены количественные измерения раз-
личных аспектов биологического разнообра-
зия, (видового богатства). 

Удалось установить, что, несмотря на серь-
езные изменения в географическом распре-
делении видового богатства на территории 
Восточной Европы в термические пессимум 
и оптимум последних 30 тыс. лет, связанные с 
принципиально разными климатическими си-
туациями в LGM и атлантическом периоде голо-
цена, а также с вымиранием крупных травоядных 
в конце плейстоцена, общее число видов на этой 
обширной территории оставалось близким. При 
этом видовой состав териофаун принципиально 
изменился для всех регионов Восточной Европы. 
Подробно эти аспекты перестройки структуры 
разнообразия фаунистических комплексов Евро-
пы при переходе от плейстоцена к голоцену ре-
конструированы в работе [7].
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Information on species richness and distribution of mammals in Eastern Europe in the last 50 thousand 
years is extremely relevant in the context of the paleogeographic reconstructions of the evolution of 
ecosystems at the turn of the late Pleistocene – Holocene, as well as forphylogeographic study of modern 
species, formation of theoretical and practical approaches to the conservation of the gene pool of mam-
mals under anthropogenic climate change. Modern mammalian fauna of Europe includes about 200 spe-
cies. The spatial redistribution of the mammal habitats in Eastern Europe is highly  influenced by the last 
glaciation and subsequent gradual warming with a sharp transition to the Holocene interglacial climate 
type. The contents of these processes in Eastern Europe isexpressed in changes in the structure and com-
position of the zonal local fauna.


